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摘要  作为植物细胞内部的授时机制, 生物钟系统主要包括信号输入、核心振荡器和信号输出3个主要部分。该系统通过感

受外界光照和温度等环境因子的昼夜周期性变化动态, 协调植物生长发育、代谢与生理反应, 赋予植物对生存环境的适应

性。植物生物钟系统的核心振荡器通过多层级调控复杂的下游信号转导网络来参与调节植物生长发育及对生物与非生物胁

迫的适应性。该文概述了近年来生物钟核心振荡器及其调控植物生长发育过程诸方面的研究进展, 并初步提出了植物时间

生物学研究领域一些亟待解决的科学问题, 以期为生物钟领域的研究成果在作物分子育种方面的利用提供理论借鉴。 
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由于地球自转而产生的光-暗循环以及由该循环

产生的温度昼夜周期性的变化, 是植物在生长发育过

程中必须应对的昼夜节律性动态变化。在长期进化过

程中产生的生物钟系统赋予了植物对光温等环境因

子昼夜周期性变化的适应性。生物钟系统使植物可以

追踪环境因子的昼夜周期性变化并感知和预测这种

变化的动态及季节的变换, 以协调体内代谢稳态、细

胞运动以及生长发育与防御反应的动态平衡, 使植物

能在合适的时间完成其关键生长发育过程(Green- 
ham and McClung, 2015)。人们最初认为生物钟系统

是一个线性过程, 即包括外界信号输入、内源的“计

时员”(追踪时间的分子机制)和输出途径, 如叶片运

动和基因节律性表达等(Harmer, 2009)。最新研究表

明, 受生物钟调控的某些生物学过程也会反馈调节生

物钟的核心振荡器, 进而形成一个复杂的互作调控网

络, 使植物更好地适应生存环境(Nohales and Kay, 
2016)。生物钟系统协调植物外部光温信号与内源的

代谢和发育状态, 以调控生长发育与胁迫应答之间的

平衡, 并决定昼夜周期性信号的输出, 从而使生物体

避免资源和能量的损失以达到最优化生长。 

1  拟南芥生物钟核心振荡器的分子机制 
拟南芥(Arabidopsis thaliana)作为模式植物被广泛用

于植物分子生物学和遗传学研究, 因此其生物钟分子

机制也研究得较为透彻。1995年, Millar等(1995)首次

采用荧光素酶作为报告基因鉴定到第1个生物钟突变

体toc1 (timing of cab expression 1)。随后, Wang和
Tobin (1998)利用反向遗传学方法鉴定到第1个生物

钟核心振荡器的关键成员CCA1 (CIRCADIAN 
CLOCK ASSOCIATED 1), 该基因编码1个MYB类转

录因子。超表达CCA1会使生物钟报告基因丧失昼夜

节律性表达模式, 而且极度晚花, 同时也抑制内源

CCA1和LHY (LATE ELONGATED HYPOCOTYL)
的表达, 且该基因自身的转录水平还受到红光的瞬时

诱导。基于基因表达水平和启动子活性分析, AlabadÍ
等(2001)提出了拟南芥生物钟第1个分子反馈环路, 
即CCA1/LHY抑制TOC1的表达, 而TOC1则促进

CCA1/LHY的表达, 由此形成了生物钟核心振荡器的

转录-翻译反馈环。随着技术手段的进步和计算生物

学的发展, 目前认为生物钟核心振荡器由3个紧密关

联的转录-翻译反馈环组成(图1)。其中, 中心反馈环

由LHY和CCA1以及TOC1组成。CCA1和LHY在早晨

表达, 二者存在部分功能冗余, 它们转录并翻译成熟

后会相互作用进而抑制TOC1的表达。在晚上, CCA1
和LHY的表达水平降低, TOC1的表达则达到峰值, 
反过来抑制CCA1和LHY的表达, 进而使它们处于此 
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图1  生物钟调控拟南芥生长发育模型 

拟南芥生物钟系统主要包括输入途径、核心振荡器和输出途径三大部分。其中核心振荡器由多个相互联锁的转录翻译反馈环组成, 
是生物钟系统的重要组成部分, 包括早循环、中心循环和晚循环, 它能够整合外界环境信号协调多种生理进程(虚线椭圆内部分)。
核心振荡器接收传入的环境时间信号, 在细胞中产生内源性的昼夜节律, 并将时间信息传达到输出途径, 从而控制众多生命活动, 
下胚轴伸长、病原体防御、生物和非生物胁迫响应、激素代谢和光周期调控的开花等。 
 
Figure 1  A proposed model of circadian clock regulated growth and development in Arabidopsis 
In higher plants, circadian clock is composed of three major parts, including input pathways, core oscillator and output pathways. 
The core oscillator is formed by interlocked feedback loops, such as morning loop, central loop and evening loop, indicated by the 
dotted oval in the figure. Circadian core oscillator regulates multiple outputs, such as hypocotyl elongation, pathogen defense, 
biotic and abiotic stress adaption, plant hormone signaling pathways and flowering time.  
 

 
起彼伏的状态(Gendron et al., 2012; Huang et al., 
2012)。CCA1/LHY也和PRR (PSEUDO RESPONSE 
REGULATOR)基因家族的PRR9/PRR7组成早反馈

环。PRRs成员中PRR9、PRR7及PRR5从早到晚每

隔2–3小时依次出现表达峰值, 它们会通过与TOPL- 
ESS基因家族的成员互作招募组蛋白去乙酰化酶

HDA6/19 (HISTONE DEACETYLASE 6/19)形成转

录抑制复合体, 从而在转录水平上抑制CCA1和LHY
的表达(Nakamichi et al., 2010; Wang et al., 2013)。

反之, CCA1/LHY也抑制PRR9/7的表达, 从而形成早

反馈环。晚反馈环包含MYB类转录因子LUX AR-
RHYTHMO (又命名为PHYTO-CLOCK1)以及2个核

蛋白ELF3 (EARLY FLOWERING 3)和ELF4组成的

EC复合体(evening complex) (Nusinow et al., 2011)
和TOC1。EC复合体与CCA1/LHY相互调节, 间接促

进CCA1/LHY的表达, 反过来CCA1和LHY会直接结

合在EC复合体启动子上抑制其转录(Adams et al., 
2015)。早反馈环、中心反馈环和晚反馈环相互连锁
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形成生物钟核心振荡器的抑制振荡子(repressilator)
基本架构。 

除上述生物钟核心振荡器基本构架模型以外, 一
些参与生物钟周期调控的新机制和新成员也陆续被

发现和鉴定。近期研究表明, CCA1和LHY直接抑制晚

间基因PRR5的表达, 进而保持PRR5在早晨处于抑

制状态; 反之, 在晚间PRR5会抑制CCA1和LHY表

达 , 使二者在晚间处于转录抑制状态(Kamioka et  
al., 2016)。已有研究表明, 光能够诱导CCA1表达。

利用数学模型, 人们发现TCP20 (TEOSINTE BR- 
ANCHED1-CYCLOIDEA-PCF20) 和 TCP22 能够与

LWD1/2 (LIGHT-REGULATED WD1/2)形成转录激

活复合体, 结合在CCA1启动子区域激活CCA1表达

(Wu et al., 2016)。最近研究表明, 受蓝光和温度调 
控的COR27/COR28 (COLD-REGULATED GENE 
27/28)同样受生物钟调控, 即其表达在晚间达到峰

值, 且二者功能缺失后生物钟周期延长。进一步研究

表明 , COR27和COR28通过抑制核心振荡器组分

PRR5和TOC1的表达而调控植物生物节律, 进而调

控植物开花时间和冷胁迫响应(Li et al., 2016b)。另

外, 转录组数据分析显示, COR27和COR28参与调

控晚间基因TOC1、ELF4以及冷胁迫响应相关基因的

表达。进一步研究表明, CCA1结合在COR27和COR- 
28的启动子上抑制二者表达。以上研究表明, COR27
和COR28可能是生物钟组分的新成员(Wang et al., 
2017)。 

生物钟核心振荡器除了存在转录-翻译反馈环的

相互促进和相互抑制调控之外, 还存在复杂的转录后

调控。例如, F-box类蛋白ZTL (ZEITLUPE)参与PRR5
和TOC1蛋白的降解过程。PRR5可以通过PR结构域

与TOC1蛋白互作, 从而促进TOC1蛋白的磷酸化及

其向细胞核内的迁移过程(Wang et al., 2010)。GI 
(GIGANTEA)可以作为分子伴侣蛋白与HSP90 (HE- 
AT SHOCK PROTEIN 90)以及ZTL形成三元复合体, 
进而促进ZTL成为有活性的形式, 发挥其转录后调控

的功能(Cha et al., 2017)。除此之外,  mRNA的成熟

与加工过程也参与生物钟的周期调控, 如功能保守的

含SKIP (SNW/SKI-INTERACTING PROTEIN)结构

域的SKIP蛋白, 参与PRR7和PRR9 mRNA的可变剪

切和成熟。当SKIP1突变以后, 植物表现出温度敏感

而延长生物钟周期, 并且影响生物钟系统对光信号的

敏感性, 进而影响光信号输入(Wang et al., 2012)。另
外, 生物钟核心振荡器的关键组成因子也受到如磷酸

化和糖基化等翻译后修饰以及转录水平的表观遗传

修饰(Seo and Mas, 2014; Nolte and Staiger, 2015; 
Romanowski and Yanovsky, 2015), 进而构成复杂

的信号网络。目前, 关于蛋白质翻译后修饰调控植物

生物钟周期的分子机制研究较少, 人们对于关键因子

磷酸化和糖基化的生物学意义还不是非常清楚。 

2  生物钟调控拟南芥生长发育与胁迫应答 

生物钟通过感知和预测生存环境中光温等环境因子

动态变化的时间信息调控植物生长发育的诸多过程。

调控的下游过程统称为生物钟的信号输出, 主要包括

开花时间决定、下胚轴细胞的节律性伸长以及生物与

非生物胁迫应答等(图1)。此外, 有些生物钟输出信号

也通过反馈调控生物钟的核心振荡器来参与生物钟

的周期调控, 从而构成复杂的信号互作网络, 以协调

生物体对外界环境变化的适应性。 

2.1  开花时间调控 

在光周期依赖途径的成花诱导过程中, 日长的变化会

诱导叶片中开花整合因子FT (FLOWERING LOCUS 
T)基因的表达, FT蛋白被运送到顶端分生组织诱导植

物开花。生物钟对植物开花时间的调控主要体现在对

CO/B-BOX1 (CONSTANS)等光周期依赖途径关键

基因的表达节律和时相调控上, 这些基因感受特定日

长的光周期信号并且在转录和转录后水平上受到生

物钟系统多层级的调控与修饰(Song et al., 2015)。在
拟南芥中, 长日照促进开花, CO蛋白在长日照下更

稳定, 进而诱导FT基因表达; 但在短日照条件下, FT
基因的表达水平非常低 , 导致植物开花时间延迟

(Kobayashi et al., 1999)。生物钟关键基因突变导致

的生物钟功能紊乱会改变开花时间, 说明生物钟在感

知日长信息调控光周期途径开花启动方面发挥重要

作用。生物钟核心振荡器重要组分还在转录后水平调

节CO蛋白的稳定性, 生物钟关键因子PRR5/7/9的突

变导致植物极度晚花。最新研究表明, 它们通过与CO
蛋白直接在细胞核中互作, 进而调控CO蛋白的稳定

性而促进开花。由于PRR蛋白表达的时间特异性, 它
们能与CO蛋白在一天之中的特定时间内互作而增强
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其稳定性, 并促进CO蛋白结合在FT启动子上, 从而

诱导 FT的表达 , 促进植物开花 (Hayama et al., 
2017)。上述研究从分子水平部分解析了prr5/7/9突变

体植物极度晚花的机制, 也为生物钟关键组分在蛋白

质翻译后修饰水平调节开花时间提供了新证据。最近

研究表明, 与CO蛋白家族一样含有保守B-box锌指

基序, 但是不含有DNA结合结构域的BBX (B-BOX 
GENES)基因家族成员也可能是生物钟周期调控和

开花时间调控的衔接者。例如, 研究表明BBX32 (B- 
BOX32)蛋白参与生物钟输出途径控制开花时间, 同
时其过表达转基因株系在持续光照的条件下生物钟

周期变长, 但其参与生物钟周期调控的机制还不清楚

(Tripathi et al., 2017)。此外, BBX32与COL3 (CON- 
STANTS-LIKE 3)/BBX4相互作用抑制FT基因的表达

而调控开花(Tripathi et al., 2017)。关于这类基因家族

在介导开花时间与生物钟周期调控方面的研究有望

成为新的研究热点, 可为更复杂层级的生物钟感知光

周期途径调控开花时间的信号网络提供更多的实验

证据。 

2.2  下胚轴伸长的昼夜节律性调控 

下胚轴的伸长对于植物种子的萌发及实现从异养到

自养的转变至关重要, 该过程受到光、温度和激素等

信号的多层级调控。其中, PIF4 (PHYTOCHROME 
INTERACTING FACTOR 4)和PIF5是拟南芥中介导

下胚轴伸长的关键因子 , 它们属于螺旋 -环 -螺旋

(basic helix-loop-helix, bHLH)类转录因子亚家族。该

亚家族包括PIF1、PIF3、PIF4和PIF5。PIF1和PIF3
蛋白在一天之中维持相对较恒定的水平, 而PIF4和
PIF5的表达则呈现明显的昼夜节律性。因此认为PIF4
和PIF5转录水平的表达受到生物钟更为严密的调控

(Soy et al., 2016)。早在2007年, 科学家发现外部的

光信号和生物钟协调互作调控下胚轴细胞的昼夜节

律性伸长。研究表明, 生物钟严格调控下胚轴伸长信

号整合因子PIF4和PIF5基因的昼夜节律性表达, 而
光信号则在蛋白水平对蛋白稳定性和丰度进行调控, 
但关于PIF4和PIF5的昼夜节律性表达的控制因子却

并不十分清楚(Nozue et al., 2007)。研究表明, 由
ELF3、ELF4以及转录因子LUX组成的EC复合体通过

LUX直接结合在PIF4和PIF5的启动子上, 抑制PIF4
和PIF5的表达, 从而调节下胚轴细胞伸长的节律性。

而随着EC复合体的降解, PIF4蛋白不断积累, 使植

物下胚轴的伸长速度在黎明时达到峰值(Nusinow et 
al., 2011)。还有研究表明, ELF3可以独立于EC复合

体与PIF4通过蛋白-蛋白互作的方式调节植物生长

(Nomoto et al., 2012; Nieto et al., 2015)。另外, 
Nakamichi等(2010, 2012)发现, PRRs基因家族中的

TOC1、PRR5、PRR7及PRR9功能缺失后都会出现

下胚轴伸长的表型。在短日照条件下, 下胚轴伸长速

度也在黎明达到最大值。研究表明, PIF3和TOC1共
同结合在一些黎明前表达的与发育相关基因的启动

子上。TOC1能与PIF3和PIF4通过蛋白互作的方式抑

制它们的转录激活活性, 从而抑制PIFs介导的下胚

轴伸长(Soy et al., 2016; Zhu et al., 2016)。但是PRR
基因家族是否会直接影响PIF基因家族的转录活性还

有待深入研究。 

3  生物钟调控生物胁迫和非生物胁迫应答 

3.1  生物胁迫应答的昼夜节律性调控 

早期通过转录组数据分析发现, 生物钟系统可能参与

茉莉酸(jasmonate acid, JA)与水杨酸(salic acid, SA)
的生物合成和信号转导途径(Covington et al., 2008), 
而JA和SA被认为是调控植物响应生物胁迫的2类关

键激素。MYC2是植物JA信号途径的下游关键因子, 
当JA存在时, JAZ (jasmonate ZIM-domain)对MYC2
的转录激活活性的阻遏效应被解除, MYC2可以激活

JA信号下游效应基因的表达(Song et al., 2014)。TIC 
(TIME FOR COFFEE)是生物钟周期调控的关键因

子, 它编码1个含有1 555个氨基酸但生化功能未知

的蛋白, 其调控生物钟周期的分子机制目前还不清

楚。有研究表明, TIC可以与MYC2通过蛋白互作的方

式在细胞核中负调控MYC2的蛋白稳定性。因此, 在
tic突变体中JA介导的免疫系统故障导致植物易感病

(Shin et al., 2012)。此外, 人们也发现MYC2的表达

在转录水平和蛋白水平都受到生物钟的调控(Shin et 
al., 2012), 其表达的峰值出现在傍晚时分, 但是转录

水平上调控MYC2基因昼夜节律性表达的生物钟关键

组分还有待进一步验证。最新研究显示 , 由ELF4- 
ELF3-LUX组成的生物钟EC复合体可以在转录水平

上直接介导时间维度对MYC2的转录抑制, 进而精细

调节茉莉酸下游的发育事件, 如叶片衰老等(Zhang 
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et al., 2018)。 
水杨酸的生物合成和积累受到生物钟核心组分

CHE (CCA1HIKING EXPEDITION)的调控(Zheng et 
al., 2015)。SA介导的防御反应中磷酸转移酶PHT4;1 
(PHOSPHATE TRANSPORTER 4;1)的表达也受到

CCA1的直接调控(Wang et al., 2014)。介导植物对真

菌免疫响应的RPP4 (RECOGNITION FOR PERO- 
NOSPORA PARASITICA 4)基因的启动子上存在EE 
(evening element)元件, 该元件可被CCA1蛋白识别

并结合, 从而调控RPP4基因的转录活性。CCA1对
RPP4基因的转录调控使植物即使在没有病菌感染的

条件下, 在侵染性真菌的孢子开始释放的黎明时分开

启免疫系统, 增强植物对病原菌的免疫作用(Wang 
et al., 2011a)。因此, 当CCA1或者LHY超表达使生物

钟节律紊乱或者LUX基因的功能缺失都会导致植物

对病原菌更敏感(Bhardwaj et al., 2011; Zhang et al., 
2013; Korneli et al., 2014)。虽然植物叶片表面的气

孔在早晨会完全张开, 使病原菌容易入侵, 但植物会

激活相关防御机制, 使其在早晨的抗病能力比夜晚更

强(Zhang et al., 2013; Korneli et al., 2014)。TIC也会

通过生物钟系统调控气孔开度, 进而调控植物对病原

菌的敏感性(Korneli et al., 2014)。由此可见, 生物钟

调节植物对生物胁迫应答存在多个节点的复杂调控, 
而全面揭示这一复杂网络仍需开展更系统的研究。 

3.2  生物钟调控非生物胁迫 

生物钟广泛调节植物对非生物胁迫的耐受性, 是协调

植物生长发育与胁迫响应的重要调节者和平衡者。在

冷胁迫信号应答中 , 植物通过CBF/DREB1 (CRE-
PEAT BINDING FACTOR/DEHYDRATION-RES- 
POSIVE-ELEMENT-BINDING)来激活COR基因的

表达, 进而调控植物对冷胁迫的响应, 且CBF基因家

族成员自身的表达也呈现明显的昼夜节律性(Liu et 
al., 1998; Fowler et al., 2005)。许多生物钟基因的突

变体均表现出对冷胁迫适应性改变的表型, 如生物钟

核心组分PRR5/7/9突变后, 可以间接增强CBF的表

达水平使其表达丧失昼夜节律性, 从而导致植物具有

更强的耐冷性(Nakamichi et al., 2009)。PRR基因家

族的另一个成员TOC1的突变也会使CBF3表达水平

上调 , 增强植物对冷胁迫的耐受性 (Keily et al., 
2013), 说明PRR基因家族在植物冷胁迫的适应方面

可能发挥重要作用。在农作物水稻(Oryza sativa)、小

麦(Triticum aestivum)和大麦(Hordeum vulgare)中, 
CBF也参与调控对冷和干旱的响应, 进而影响农作物

生长(Chew and Halliday, 2011)。以上结果进一步说

明, 生物钟系统通过调节CBF基因家族表达的昼夜节

律性来协调植物对非生物胁迫响应和自身发育所需

能量分配。另一方面, 冷胁迫也可以反馈调节生物钟

系统 , 如CBF1结合在LUX的启动子上调控其表达

(Chow et al., 2014); 低温可诱导CCA1及其它生物

钟基因的可变剪切并形成不同的转录本, 从而影响生

物钟的功能(Grundy et al., 2015)。核心振荡器组分还

受到高温的调控, 高温主要影响生物钟组分基因的可

变剪切或通过调控热激响应因子HsfB2b (HEAT 
SHOCK FACTOR B2B)和FBH1 (FLOW-ERING BA- 
SIC HELIX-LOOP-HELIX 1)分别结合在PRR7及CC- 
A1的启动子上来调控其表达水平 (Kolmos et al., 
2014; Nagel et al., 2014)。在植物干旱和盐胁迫应答

方面, 生物钟系统也发挥着重要功能。研究表明, 许
多与盐、脱水、渗透压调控和响应相关基因的表达均

受生物钟调控(Kreps et al., 2002; Covington et al., 
2008)。在拟南芥中, 参与调控盐胁迫的基因如SOS1 
(SALT OVERLY SENSITIVE 1)等的表达呈现出较强

的昼夜节律性 (http://diurnal.mocklerlab.org/), 表明

生物钟可能调控植物对盐胁迫的适应。另外, 生物钟

组分GI参与调控植物在高盐环境下的Na+/H+质子泵

通道的打开, 进而将Na+排出体外, 减少Na+对植物

的毒害(Kim et al., 2013)。也有研究表明, PRR7可能

参与调控植物响应盐胁迫(Liu et al., 2013)。但是关于

生物钟系统如何调控植物对盐胁迫的响应及其相关

分子机制仍需更系统地挖掘和研究, 并将有望为作物

耐盐育种提供理论依据和相关遗传资源。 

4  农作物生物钟基因挖掘及功能 

除了在模式植物拟南芥中发现生物钟调控生长发育

过程以及应对外界环境变化和胁迫应答方面具有不

可忽视的作用外, 近年来, 农作物的生物钟研究逐步

展开。水稻是主要粮食作物, 生物钟如何调控水稻的

生长发育(尤其是抽穗期)和非生物胁迫应答已越来越

受到科学家的关注。抽穗期是水稻的重要农艺性状之

一, 抽穗期的长短(从萌发到始穗)直接决定水稻品种
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生育期的长短, 而适宜的生育期在维持水稻高产稳产

中扮演着极为关键的角色, 也在一定程度上反映水稻

对种植区域和季节的适应性。研究表明, 生物钟在调

控水稻抽穗期方面具有重要作用。图位克隆分析表明, 
OsELF3 (与拟南芥生物钟核心组分同源的ELF3)的
核苷酸变异导致Nipponbare和Koshihikari品种间抽

穗期的差异(Matsubara et al., 2012)。进一步研究表

明 , 水稻中存在2个与拟南芥ELF3同源的基因Os- 
ELF3.1 (LOC_Os06g05060)和OsELF3.2 (LOC_Os- 
01g38530) (Zhao et al., 2012)。在长日照条件下, 
OsELF3.1是水稻抽穗期正调节因子 , 作用于OsGI 
(Os-GIGANTEA) 和 Ghd7 (Grain number, Plant 
height and heading date 7)的上游, 负调控它们的表

达, 因此oself3.1突变体表现出晚抽穗的表型; 但是

OsELF3.2的突变并不影响水稻抽穗期。OsELF3.1突
变后影响生物钟其它组分OsLHY、OsPRR1、Os- 
PRR37和OsPRR73的表达, 表明OsELF3.1在维持

生物钟周期和调控抽穗期方面具有重要作用(Yang et 
al., 2013) (图2)。有趣的是, 在植物叶片衰老方面, 拟
南芥ELF3通过抑制PIF4和PIF5的表达负调控叶片衰

老(Sakuraba et al., 2014); 但是水稻OsELF3.1的功

能恰恰相反, 它是水稻叶片衰老的正调节因子, 主要

调控NAC (N-ACETYL CYSTEINE)和WRKY基因家

族成员的表达(Sakuraba et al., 2016)。在拟南芥中超

表达OsELF3.1则会表现出与ELF3超表达相同的表

型, 即延缓叶片衰老、晚花和短周期, 表明ELF3在水

稻和拟南芥中功能保守, 可能由于在不同物种中参与

调控的下游靶基因完全不同, 导致其在不同植物中的

功能差异(Atamian and Harmer, 2016)。水稻同源基

因OsELF3.2则与E3连接酶APIP6 (AVRPIZT IN-
TERACT PROTEIN 6)互作, 负调控水稻对稻瘟病的

免疫(Ning et al., 2015)。在春大麦中ELF3通过抑制

FT1的表达和产生有活性的GAs (gibberellic acid)来
调控其对光周期的敏感性, 控制春大麦由营养生长阶

段向生殖生长阶段的转变(Boden et al., 2014)。近期

研究表明, 大麦中ELF3通过生物钟系统介导植物对

温度信号的响应。受高温刺激后, CCA1和PRR73的
表达水平明显降低, 而GI和PRR59的表达水平明显

升高, 但是这种变化在elf3突变体中消失, 表明GI和
PRR对温度响应依赖于ELF3的功能 (Ford et al., 
2016), 但ELF3调控大麦对温度响应的分子机制还不

清楚。在另一重要作物大豆(Glycine max)中, ELF3
基因突变导致其成熟时间延长, 即“长青春期”, 这
能够提高大豆产量, 增强大豆在低纬度地区的区域适

应性(Lu et al., 2017; Yue et al., 2017)。进一步研究

表明, GmELF3结合在E1启动子上抑制其表达, 进而

使下游FT2a和FT5a的表达水平降低而延长大豆青春

期(Lu et al., 2017)。ELF3基因在长日照植物拟南芥

中抑制开花, 而在短日照植物(如水稻和大豆)中促进

开花, 这一有趣的现象是否与生物钟对日长的感知机

制有关以及它们差异化调控的分子机制还有待进一

步研究。 
生物钟核心组分PRR基因家族在作物中也发挥

重要功能。研究表明水稻OsPRR37可能参与调控

Hd3a基因的表达, 从而调控水稻对光周期的敏感性

(Koo et al., 2013), 但对于其调控的精确的分子机制

尚不清楚。通过近等基因系定位到的DTH7 (Days To 
Heading 7), 其表达受生物钟调控, 呈现出昼夜节律, 
在短日照和长日照条件下, DTH7表达量均在ZT8达
到最高峰。进一步实验证明, DTH7位点即是OsPRR- 
37基因的变异, 参与调控水稻开花时间和区域的适

应性(Gao et al., 2014)。最新利用大数据的研究进一

步证明OsPRR37和Ghd7是影响水稻开花时间、株高

和每穗小穗数量等的主要数量性状位点(Liu et al., 
2015)。GI是另一个在作物中发现的也具有保守功能

的生物钟关键组分。Izawa等(2011)利用水稻osgi突
变体在自然生长条件下, 连续多时间点取叶片进行转

录组分析, 发现在检测到的27 201个基因中约75%
的基因受到OsGI调控, 并且OsGI对于维持这些基因

的生物节律是必需的。研究表明, OsGI在维持水稻生

物钟功能中具有重要作用, 但是其具体作用机制仍然

未知。最近研究表明, 在短日照条件下, OsPhyA突变

后导致水稻抽穗期延迟, 主要是由于突变体中OsGI
表达水平降低, 进而影响下游3个开花促进因子Hd1 
(Heading Date 1)、OsMADS51和OsId1 (Oryza 
sativa Indeterminate 1)表达水平下调(Lee et al., 
2016)。在大豆中 ,  GI的同源基因有3个 ,  分别为

GmGI1、GmGI2和GmGI3, 其中GmGI2的表达受光周

期和生物钟调控, 可能参与调控大豆开花时间(Li et 
al., 2013), 但是其作用机制尚不明确。水稻生物钟系统

除了参与调控抽穗期之外, 还有可能参与对非生物胁

迫的响应。前期的研究表明, 水稻es1-1 (early sense-  
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图2  生物钟调控水稻抽穗期模式 

水稻中OsELF3.1维持生物钟周期并参与调控水稻抽穗期。在长日照条件下, OsELF3.1是开花负调节因子, 作用于OsPRR73和
Ghd7的上游, 通过抑制Hd3a和Ehd1调控开花; 在短日照条件下, OsELF3.1是开花正调节因子, 通过感受蓝光信号激活Ehd1的表

达进而促进开花。OsPRR37和OsGI也参与维持生物钟周期, 具体调控对光周期的敏感性, 控制水稻抽穗期。 
 
Figure 2  The proposed model for circadian clock regulating heading date in rice 
In rice, OsELF3.1 is a key factor to maintain circadian rhythm and regulate heading date. In the long day condition, OsELF3.1 
acts as a negative factor by repressing Hd3a and Ehd1 to regulate heading date, genetically works at the upstream of OsPRR73 
and Ghd7, while in short day condition, OsELF3.1 can work as a positive regulator by sensing the blue light signaling to promote  
Ehd1 expression. OsPRR37 and OsGI are other essential components of rice circadian clock to regulate heading date in rice 
through photoperiod dependent pathway. 

 

cence 1)突变体在正常和冷处理条件下其生物钟关

键组分OsGI、 OsLHY、OsPRR1、OsPRR37 、

OsPRR73和OsPRR95的表达模式与表达水平均有

不同程度的改变, 表明水稻生物钟系统可能参与植物

对冷胁迫的响应(徐江民等, 2016), 但是具体的分子

机制仍需进一步研究。 
目前, 人们对玉米(Zea mays)的生物钟系统知

之甚少。Wang等(2011b)发现, ZmCCA1的表达呈现

节律性, 在早晨达到峰值, 将其超表达转化拟南芥后

也表现出长下胚轴和晚花的表型, 表明ZmCCA1可

能是玉米生物钟系统的核心组分。ZmCCA1a和Zm- 
CCA1b还参与调控玉米的杂种优势, 能够较早激活

体内早晨相关基因的表达, 促进其光合作用, 提高产

量(Ko et al., 2016)。目前, 农作物关于生物钟组分功

能的研究大多集中在开花时间调控方面, 对于其调控

其它生长发育过程的研究则相对较少。近期研究表明, 
OsGI 参与调控水稻对干旱和盐胁迫的响应。

RNA-seq数据分析表明, OsSalT和一些干旱相关基

因在osgi突变体中上调表达, 使水稻对于盐和干旱具

有较强的耐受性(Li et al., 2016a)。以上结果表明, 生
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物钟基因在农作物中的功能具有多样性和保守性, 然
而生物钟组分在调控水稻、玉米及大豆等生长发育和

胁迫应答过程中的作用机制仍需进一步研究。解析农

作物中生物钟系统如何调控生物和非生物胁迫应答

以及生长发育过程, 将有望为作物分子育种和提高农

作物产量提供时间生物学的理论依据及优质遗传资

源。 

5  研究展望 

2017年诺贝尔生理学或医学奖授予Jeffrey C. Hall、
Michael Rosbash以及Michael W. Young, 以表彰他

们用模式动物果蝇(Drosophila melanogaster)解析了

生物钟的内在运作机制。近20年, 科学家借助模式植

物拟南芥, 在生物钟介导植物生长发育和胁迫应答的

信号转导机制研究方面取得了一系列进展, 极大地推

进了该领域的发展, 同时也引发了一系列全新的思

考。例如: (1) 生物钟系统如何参与植物对温度信号的

响应; (2) 生物钟转录-翻译反馈环中各组分基因在转

录水平和转录后水平上存在相互调节作用, 然而, 目
前已发现的修饰调节作用仍然十分有限, 在生物钟周

期调控方面是否存在表观修饰的动态调节以及蛋白

质翻译后调节的新类型, 它们如何参与生物钟的周期

调控; (3) 拟南芥中约1/3的基因表达具有昼夜节律

性, 生物钟如何动态地调节这些基因的表达以协调植

物的生长发育和胁迫响应; (4) 生物钟周期会随着植

物的年龄而动态改变, 它是否与生物体的衰老调节有

关系; (5) 在农作物中生物钟系统核心振荡器是否具

有保守性, 如何实现发育过程调控的物种特异性等。

诸多的未解之谜吸引着更多的学者和农业育种学家

去破解, 而对植物生物钟系统全面深入的认识毫无疑

问会促进农业分子育种进程, 并可能将生物钟的理论

运用于农业生产实践, 为农业的优质稳产发展提供时

间生物学方面的借鉴与保障。 
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Deciphering the Underlying Mechanism of the Plant Circadian 
System and Its Regulation on Plant Growth and Development 

Hua Wei1, 2, Yan Wang1, 2, Baohui Liu3, Lei Wang1, 2* 
1Key Laboratory of Plant Molecular Physiology, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China 

2University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China 
 3School of Life Sciences, Guangzhou University, Guangzhou 510006, China 

Abstract  The plant circadian system mostly includes input pathways, a core oscillator and output pathways to sense 
and anticipate the timing cues of the environment to optimize plant growth and fitness. As the cellular core coordinating 
system, the plant circadian system can sense the daily recurring light and temperature dynamics to coordinate the me-
tabolism and multiple physiology processes, providing an adaptive advantage for plant growth and development. The core 
circadian oscillator regulates multiple complex downstream networks at various levels. Here, we summarize recent major 
research progress in deciphering the underlying mechanisms of the core oscillator and its regulatory networks. We also 
highlight a few fundamental questions needing to be resolved. 

Key words  circadian system, environmental adaption, growth and development, circadian rhythm, stresses response 
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